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論 文内容の要 旨
自然 界 には多様な生物種 が存在 し、これらの生物 は生物 同士 、あるいは彼 らを取
り巻く非生物 的環 境 との相 互作用 により生態 系を作っている。このような複雑 なシステム
がどのように作 られ、あるいは維持されているかという疑 問は生態学 における本 質的な課
題 のひとつである。この疑 問に対するアプローチとして、まずは群集 を意 味のある構成 要
素に分 けてその内での多種が共存 するメカニズムについて探ることが有効な方法である
とされる(宮下 ・野 田,2003)。資源利 用 を め ぐる競 争 に関す る これ までの多 くの研
究で は、重複す る資源 の獲得 量 をめ ぐって競 争す るこ とが仮定 され てい る。 こ
れ に対 して 、獲i得す る資源 の 質 に着 目す るの が 『生態 化 学 量 論(Ecological
Stoichiometry)』で あ る。 生 態化学 量論 は、生 態系 におい て最 も基 本 的な生物
問相 互作用 のひ とつ であ る 「捕 食一 被 食」 関係 を理解 す る うえで、エ ネル ギー
と物 質的資源 、 も しくは複数 の物 質的資源 ど うしの比率(た とえばC:N:P)に
着 目し、 そのバ ラ ンスや 転換 効率 を重 視 す る立場 で あ る(SternerandElser
2002)。近年 、陸域 ・水域 の別 を問わず、生態学全般 の さま ざま な分野 で、生態
化学 量論の コンセ プ トを取 り入れ た研 究が見 られ るよ うにな って来 た。
資源 をめぐって競争 する生物種が多種 共存するためのメカニズムには、ニッチ分化 に
よる資源分割(Grant1972;Dayan&Simberloff2005)、捕食や撹乱などによる競
争排 除の抑制(Paine1966;Connell1978;Huston1979)、競争 環境の時間的 ・空
間的異 質性(AnderiesandBeisner含OOO;Chesson1985,2000)などが挙げられる。
Timan(1982)をはじめとした理 論研 究ですでに予見されているように、種 問競争 を考え
るうえで、競争する資源 が単独 で競争種 の制 限となる場合 と、化 学量論を考慮 した場合
のように複数 の資源 が共役 的 に競 争種 の制 限となる場合 とでは、資源 をめぐる競 争の
効果 や競争種 間の共存メカニズムなどは本質 的 に異なるはずである。にもかかわらず、
進化 による利 用資源 のニッチ分化や競争環 境の異 質性を介 した多種共 存メカニズムに
ついて、生 態化 学量論 を考慮 することでどのような違 いが生 じるかについて研 究した例
は依然 として驚くほど少ないままである。そ こで、本研 究 では従 来の多種 共存 メカ ニ
ズ ムについ て化学 量論 を考慮 した ときに、競争種 問 の共 存パ ター ンに どの よ う
な影 響 が現れ るか につ いて検討 す るこ とを 目的 とす る。
そ のため にまず 、第2章 では 、湖 沼 の藻類 の空間構造 を介 した共存 メカ ニズ
ム につ いて 、化 学量論 を考慮 した捕 食者 の直接効 果 と間接 効果 が藻類 の多様性
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パ ター ンに どの よ うな影響 を与 えるか、 また、捕食者 一被食 者 間の化学量 論 を
考慮 す る ことで多種 共存 を促 す 空間構造 を作 り出す要 因 とな り うるか ど うかに
つい て、個体べ 一 スモデル と格 子 モデル を組み合 わせ た計算機 シ ミュ レー シ ョ
ンによって調べ た。そ の結 果、資源分布 の時間的 ・空間的な異質性 による多種共 存
メカニズムの成 立 に生態化学 量論 が寄与することを示した。特に、湖 沼 における植 物プ
ランクトン種 間の資源競 争 のように空 間的異 質性が維 持されにくいような競 争環境 であ
っても、藻 類食者 の空間 的なばらつきによって、水 系 における栄養塩の不均一な分布が
生物 問相互作用 だけで内的に生成 され、それが藻類の多種共存を可能にすることを示した。
さらに、生態系における生産性一多様性についてのいくつかの観察パターンについて、それら
が捕食者の捕食による直接効果と栄養塩リサイクルによる化学量論を介した間接効果によって
説明できるという新しい仮説を提唱した。
さらに第2章 では付随して、格子モデルを用いた化学量論を考慮した藻類の拡散モデルに
おいて発生する、藻類の細胞内含有栄養塩量の拡散時の格子問での誤差に関する問題につ
いて論じた。
第3章 で は、捕食 者 が化学 量論 に も とつ いて個体 ご とに餌 の選択 と捕食 を行 う
場合 、捕 食者種 は どの よ うな採 餌戦 略 を進 化 させ るのか、 さらに、化学 量論 的
な資源 の 要求比 率が 同 じ多種 が競争す る とき、採餌行 動 の進 化 に よって多種 が
共存 で き るか とい うかを、個体 ベー スモデル を用 いた計算機 シ ミュ レー シ ョン
によって調 べた。そ の結果 として、競争種 間の利 用資源 のニッチ分化 による多種共
存メカニズムの成 立 に生態 化学 量論 が寄与 することを示 した。すなわち、餌をめぐる競
争 種 間では餌の化 学量論 を考慮 した場合 のみ餌 利用 についてのニッチ分化 が進 化す
ることで、2種 以 上の複 数種 がこれまでの理論研 究による予測 に比べて容 易 に共存 しう
ることを示 した。
本研 究では、捕食 一被食 系のダイナミクスだけでなく、生物と非 生物環境 との相互作
用 、捕食者 の行動 や進 化などを説 明するうえで生態化 学量論を考慮することが非 常 に
重要であることを示 してきた。近年 、生物 どうしあるいは生物 と非生物環境 との相互作 用、
複 数の生態系 間での相 互作用 を同時 に考慮する研 究 が注 目されるようになりつつある。
こうした研 究を進 めるうえで、今後 、空間的 に構 造化された環境 中の資源 分布 とその資
源 と生物 との相 互作 用や 、あるいは生態 系における物質 循環 とそれにかかわる生物 の
役割 などを記述するうえで、生態化 学量論 を考慮することが重 要 になってくるだろう。こ
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れまでは、生態 系機 能や生物多様性の指標 として種数や食物網構 造などが着 目される
ことが多かったが、今後 は機能 群 の多 様性や着 目する生 物個体 群 自体が環境 中の物
質循 環やそれらのバランスに与 える影響 、あるいは逆に環境 中の物 質のバランスが生物
に与える影響 にどのような影響 を与 えるかについて研 究を進めていく必要があるだろう。
さらに、生物 の進 化 に関する研 究においても、すでに生 物の遺伝 子の構造や遺伝 的
メカニズムがより詳細 になりつつある。これ らの成果 を踏まえて、生 物の進 化 にかんして
遺伝 的基盤 にもとついた研 究を行 うことは一般 的 になっている。今後 は、生物の遺伝 的
基盤 の延 長である表 現型 、すなわち、生物 自身を構 成する体 の特性 、あるいは消化や
代謝 能力 と餌 との間のバランスにもとついた相互 作用 など、生理 的基盤 に基 づいた生
物 同士や生物 と環 境 との相 互作 用 に着 目することが、進化研 究 におけるひとつの方 向
となるだろう。そして、そうした進 化の駆動 力の生理 的基盤 を議論するうえで、生態化 学
量論 について考慮することが不 可欠となっていくだろう。
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論文審査結果の要旨
加藤聡史氏は、生物の共存メカニズムにっいて、生物化学量論を考慮 したモデル を構築
し、これまで考えられてこなかった新 しい共存メカニズムを提唱 した。一つは、藻類の空間
構造を介 した共存メカニズムについて、化学量論を考慮 した捕食者の直接効果と間接効果が
藻類の多様性パ ターンにどのような影響 を与えるか、また、捕食者 被食者間の化学量論 を
考慮す ることで多種共存を促す空間構造を作 り出す要因となりうるか どうかについて、個体
べ一スモデル と格子モデルを組み合わせた計算機 シ ミュレーションによって調べた。その結
果、資源分布の時間的・空間的な異質性による多種共存メカニズムの成立に生態化学量論が寄与
することを示した。特に、湖沼における植物プランクトン種間の資源競争のように空間的異質性が維
持されにくいような競争環境であっても、藻類食者の空間的なばらつきによって、水系における栄養
塩 の不均一な分布が生物間相互作用だけで内的に生成され、それが藻類の多種共存を可能 に
することを示した。さらに、生態系における生産性 一多様性 についてのいくつかの観 察パターン
について、それらが捕食者の捕食 による直接効果と栄養塩リサイクルによる化学量論を介した間
接効果によって説明できるという新しい仮説を提唱した。
2つめは、捕食者が化学量論にもとついて個体ごとに餌の選択 と捕食を行 う場合、捕食者
種はどのような採餌戦略を進化 させ るのか、さらに、化学量論的な資源の要求比率が同じ多
種が競争するとき、採餌行動の進化 によって多種が共存できるかとい うかを、個体ベースモ
デルによって調べた。その結果 として、すなわち、餌をめぐる競争種間では、餌のエネルギー獲
得と栄養バランスを得るために、異なる種類の餌の組み合わせを変えることで容易に要求量の同じ
種が共存するように進化することが示された。この考えは、充分に自然界に適用することが可能であ
り、新たな共存メカニズムとして今後注 目される可能性がある。
このように加藤聡史氏は自立 して研究活動を行 うに必要な高度の研究能力 と学識を有する
ことを示 している。 したがって,加 藤聡史氏提出の論文は,博 士(生 命科学)の 博士論文と
して合格 と認める。
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